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1 Introduction
Dans le contexte actuel d'intensification de l'effort de pêche sur un
nombre croissant d'espèces marines, la question de la préservation
de la biodiversité marine fait l'objet de nombreuses investigations.
Une des approches préconisée pour protéger la biodiversité marine
et pour promouvoir l'utilisation viable de la ressource est l'instau¬
ration de réserves marines. Ces zones protégées permettraient de
recréer les refuges naturels qui, dans le passé, étaient trop pro¬
fonds, isolés, difficiles d'accès pour pouvoir être exploités
(Bohnsack et Ault, 1996). Parallèlement à cet objectif de conserva¬
tion des écosystèmes naturels, les zones refuges sont également
perçues comme un moyen de gestion pour restaurer des stocks
épuisés, améliorer les rendements de pêche et fournir une assu¬
rance contre l'effondrement des stocks (Attwood et al, 1997). Des
études empiriques et théoriques suggèrent par exemple que les
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réserves marines pourraient permettre d'augmenter les rendements
de pêche, particulièrement lorsque les taux de mortalité par pêche
sont importants (voir la synthèse proposée par Guénette et al,
1998). Témoignant de l'intérêt croissant porté aux zones refuges
pour le maintien des écosystèmes côtiers, l'IUCN (World
Conservation Union) s'est donné pour objectif d'interdire à la pêche
20 % des eaux côtières mondiales d'ici l'an 2000 (IUCN, 1992).
Cependant, il manque encore à l'heure actuelle de critères de
détermination des limites spatiales optimales des zones protégées
ainsi que d'observations in situ pour juger des conséquences sur le
long terme de l'application de telles mesures. Les travaux de modé¬
lisation des réserves marines prennent alors toute leur importance
en permettant de simuler les effets des zones refuges selon des scé¬
narios variés mettant en oeuvre différentes configurations de l'ex¬
ploitation et de la ressource. En outre, la nécessité de prendre en
compte les interactions interspécifiques dans l'étude des zones pro¬
tégées est soulignée mais est peu prise en compte dans la pratique
(Hall, 1998). Dans ce contexte, le modèle multispécifique Osmose
(Object-oriented Simulator of marine ecosystem exploitation) est
utilisé pour mettre en évidence les effets potentiels induits par l'ins¬
tauration d'une zone refuge sur l'exploitation d'assemblages multis¬
pécifiques. L'étude est limitée à l'influence de la taille des zones
refuges et du niveau d'exploitation initial sur les captures totales et
la diversité de l'écosystème exploité.
i Méthode
Le modèle multispécifique Osmose
Les hypothèses du modèle Osmose, ainsi que leur formalisation,
sont présentées en détail dans ce même volume (Shin et Cury, ce
volume). Ce modèle individus-centre permet d'étudier les dyna¬
miques spatiales, structurées en âge et en taille, d'espèces de pois¬
sons en interaction. Les étapes du cycle de vie de chaque espèce
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sont modélisées (croissance, prédation, reproduction, survie), les
interactions interspécifiques de prédation étant définies au niveau
individuel du banc de poissons. Deux règles simples président au
processus de prédation : un critère de taille pour la sélection de
proies et la co-occurrence spatio-temporelle des prédateurs et proies
potentiels. Ainsi, les prédateurs sélectionnent leurs proies indépen¬
damment de leur identité taxonomique et les relations de prédation
et de compétition peuvent varier en fonction des abondances rela¬
tives des espèces : le processus de prédation est supposé opportu¬
niste. Pour chaque banc de poissons, une plasticité phénotypique de
la croissance est modélisée en fonction de l'efficacité de prédation.
Celle-ci a une influence indirecte sur le succès de reproduction. En
outre, deux sources de mortalité naturelle (mortalité par prédation et
mortalité nutritionnelle) sont modélisées explicitement à partir des
interactions locales entre les bancs de poissons. Ainsi, schémati-
quement, plus les poissons se nourrissent, plus ils grandissent, plus
leur succès de reproduction et leur probabilité de survivre sont éle¬
vés. À noter d'autre part qu'il n'a pas été nécessaire de formuler une
relation stock-recrutement particulière, celle-ci émergeant naturel¬
lement à partir de la survie des tufs pondus annuellement, soumis
à la prédation et à la contrainte de capacité de charge du système.
La mortalité par pêche intervient également mais de manière glo¬
bale : à partir d'un vecteur de taux de mortalité par pêche fixé en
début de simulation pour chaque classe d'âge des espèces exploi¬
tées, la décroissance de l'effectif des cohortes est répercutée de
manière uniforme sur les bancs de poissons de même âge. L'activité
de pêche est donc représentée de manière globale, la distribution
spatiale de l'effort de pêche n'est pas prise en compte.
Modélisation des zones refuges
Pour l'ensemble des simulations effectuées, les réserves marines
sont considérées permanentes dans le temps et consistent en des
zones protégées de tout type d'extraction de biomasse, quelle que
soit l'espèce considérée (Bohnsack et Ault, 1996). Les réserves
marines sont représentées explicitement dans l'espace et sont
caractérisées par une taille relative 77? exprimée en pourcentage de
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l'aire de répartition totale des espèces exploitées. En l'occurrence,
on considère que toutes les espèces du système sont exploitées : la
taille de la zone refuge est donc exprimée en pourcentage de la
taille de la grille de simulation. La pêcherie est non ciblée et exerce
un taux de mortalité annuel global F toutes espèces et tous âges
confondus (on fixe à 1 an l'âge de recrutement des espèces). Ainsi,
les hypothèses sous-jacentes sont une capturabilité identique pour
toutes les espèces et une répartition spatiale homogène de l'effort
de pêche. Cette configuration d'exploitation est en général celle des
pêcheries artisanales tropicales, fortement opportunistes, pour les¬
quelles un trait de chalut ou un trait de senne peut contenir un
grand nombre d'espèces commercialisables (Gulland et Garcia,
1984 ; Sainsbury, 1988). Le scénario de pêche simulé est une sim¬
plification extrême de ces pêcheries, mais le principe est de repré¬
senter une pêcherie suffisamment flexible pour que des reports
naturels d'effort de pêche soient effectués lors de l'instauration
d'une zone refuge.
On considère alors que lors de l'instauration d'une zone refuge,
l'effort de pêche initial générant une mortalité par pêche F, est
redistribué sur une zone de pêche réduite accessible à la pêche.
Cette redistribution de l'effort de pêche est globale, elle est effec¬
tuée indépendamment de l'identité de la ressource. Ainsi, les pois¬
sons situés en dehors de la réserve marine sont soumis à un taux de
mortalité par pêche annuel Ff augmentant avec la taille de la réserve
(Guénette et Pitcher 1999) :
Ff= F (l - TK)1 (1)
En outre, le transfert de biomasse en dehors des zones refuges est
supposé non nul puisque les populations modélisées effectuent
deux actions de déplacement local par pas de temps (Shin et Cury,
ce volume). Aucune migration à grande échelle n'a en revanche
été représentée. Concernant les stades pré-recrues du modèle, on
modélise chaque année consécutivement à la phase de reproduc¬
tion des poissons une redistribution larvaire sur toute la zone de
répartition de l'espèce d'appartenance. Cette hypothèse qui est
supposée rendre compte des phénomènes de dispersion et de dif¬
fusion larvaire à grande échelle (par les courants physiques
notamment) est souvent adoptée dans les modèles de réserves
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marines (Quinn et al, 1993 ; Attwood et Bennett, 1995 ; Hastings
et Botsford, 1999).
Paramètres de simulation
Un ensemble de S = 50 espèces est simulé, les paramètres biolo¬
giques et les aires de répartition des espèces étant tirés aléatoire¬
ment dans des lois de distribution conjointes, déduites de l'analyse
statistique de la base de données Fishbase (Shin, 2000). Les
espèces simulées sont toutes supposées piscivores à partir de leur
deuxième année de vie (âges 1+). Par souci de simplicité, les aires
de répartition, représentées par un ensemble de 150 cellules adja¬
centes, sont uniquement définies au niveau de l'espèce sans diffé¬
renciation selon l'âge des poissons. Le nombre n de bancs de
poissons par classe d'âge est fixé à 50 et le nombre de classes d'âge
par espèce est de (As+l), As représentant l'âge terminal de l'es¬
pèce s. L'ensemble des bancs, au nombre maximum de Zs n (As +
1), évolue dans une grille de 15x15 cellules. Le pas de temps de
simulation t correspond à une année. La capacité de charge, telle
qu'elle est définie dans Osmose (Shin et Cury, ce volume), est
fixée à 106 tonnes et sa dynamique est supposée stationnaire. Pour
initialiser les effectifs des espèces, le spectre de taille de l'écosys¬
tème de la mer du Nord pendant la période 1977-1993 est utilisé
(Rice et Gislason, 1996). Des simulations préliminaires ont per¬
mis de sélectionner un échantillon d'espèces, les espèces conser¬
vées pour l'étude étant celles qui sont restées viables sans
exploitation au cours de 100 simulations de 200 années chacune.
Un ensemble de 21 espèces a donc été sélectionné avec lequel ont
été simulés différents scénarios de pêche. Pour chaque ensemble
de paramètres de mortalités par pêche et de tailles de réserves, 100
simulations de 200 années ont été effectuées desquelles ont été
calculés les résultats moyens exposés dans le paragraphe suivant.
Nous faisons varier TR de 0 à 0,8 en supposant que l'équation (4)
est valable dans cette gamme de taille de réserve, Le. la flottille
maintient son activité de pêche intacte jusqu'à une limite de 20 %
de zone accessible. La localisation de la zone refuge est choisie
aléatoirement pour chaque simulation réalisée.
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I Résultats
Effets de la taille des zones refuges
sur les captures
Pour étudier les effets potentiels des zones refuges sur des assem¬
blages multispécifiques, nous nous sommes tout d'abord intéressés
aux captures totales du système, toutes espèces confondues. Les
résultats en termes de captures totales moyennées sur 100 séries de
200 années de simulations sont représentés dans la figure 1.
Le MSY (Maximum Sustainable Yield) de l'assemblage multispéci¬
fique sans zone refuge est obtenu pour une valeur de F de 0,3. Pour
des valeurs de F inférieures à FMSY, les zones refuges ont un effet
négatif sur les rendements de pêche quelle que soit leur taille. Pour
des valeurs de F supérieures, on observe que plus la taille des zones
refuges est importante, plus le MSY est obtenu pour de plus fortes
valeurs de mortalités par pêche. En outre, à partir d'une certaine taille
de la zone refuge, en l'occurrence au-delà d'une taille relative 77? de
50 %, la forme de la relation change : jusqu'à la valeur maximale de
F = 0,8 simulée, les captures sur le long terme ne décroissent pas,
elles atteignent un plateau. On peut alors comparer deux mesures de
gestion, la première consistant à réduire directement la mortalité par
pêche, la deuxième consistant à réduire la zone accessible à la pêche.
Considérons par exemple la situation extrême où toutes les espèces
sont exploitées à un taux de F = 0,8. À capturabilité constante, la
mesure qui consisterait à réduire l'effort de pêche de moitié (F = 0,4)
résulterait en une augmentation négligeable des captures. En
revanche, l'instauration d'une zone refuge de 77? = 50 % résulterait
en moyenne en une nette augmentation des captures. Le niveau de
captures atteint serait en effet inférieur uniquement de 7 % au MSY
total obtenu sans zone refuge, Le. le niveau théorique maximal des
captures sur le long terme. À ce niveau d'exploitation, la réduction de
50 % de la zone de pêche correspondrait à l'optimum de taille de la
zone refuge en termes de niveau de captures sur le long terme.
D'une manière générale, on observe que pour des taux d'exploita¬
tion donnés supérieurs à FMSY, la relation entre les captures sur le
long terme et la taille de la zone refuge est non linéaire. Il existe en
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I Figure 1
Captures moyennes toutes espèces confondues en fonction
du taux de mortalité par pêche F. Différentes tailles relatives
de zone refuge sont simulées (TR en % de l'aire de répartition
totale des espèces). En gras est représentée la courbe
des captures moyennes sans zone refuge.
30 40 50
TR[%)
I Rgure 2
Captures moyennes, toutes espèces confondues, en fonction
de la taille relative de la zone refuge pour un taux de mortalité
par pêche F= 0.5. Les courbes en traits fins représentent
l'intervalle de confiance au niveau de confiance 0,95,
calculé à partir de 100 simulations effectuées
pour chaque taille de zone refuge.
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fait une taille optimale de zone refuge propre à chaque niveau d'ex¬
ploitation. Pour F = 0,5 par exemple, la taille relative optimale de la
zone refuge serait de 40 % (fig. 2).
Effets de la taille des zones refuges
sur la diversité spécifique
Parallèlement aux captures totales, l'indice de diversité de Shannon
H' a été calculé pour le même ensemble de simulations. Cet indice,
qui correspond à une mesure cardinale de la biodiversité (Cousins,
1991), permet de rendre compte à la fois de la richesse spécifique et
de la régularité des espèces, Le. de la distribution des abondances
relatives des espèces. C'est une mesure courante de la biodiversité
des écosystèmes (Barbault, 1995) :
Ns représente ici la moyenne sur 100 simulations de l'effectifmoyen de
l'espèce s calculé sur 200 années, durée de chaque simulation réalisée.
Dans le cas d'un scénario de pêche sans réserve marine, la figure 3
montre que l'indice de Shannon demeure remarquablement
constant sur une large gamme de mortalité par pêche, même au-delà
du FMSY= 0,3. La composition spécifique commence brutalement à
changer à partir d'un taux de mortalité par pêche de 0,45. Instaurer
une zone refuge permet alors d'augmenter sensiblement la diversité
de l'assemblage. Pour une situation initiale où la pêche engendre un
taux de mortalité de 0,6 par exemple, l'indice de diversité obtenu
sur le long terme en fermant 20 % de la zone de pêche (H' = 4,19)
serait supérieur à celui obtenu par réduction de l'effort de pêche de
20 % (H' = 3,98). Parallèlement, dans la même configuration de
l'exploitation, ces deux mesures de gestion apparaissent équiva¬
lentes en terme d'augmentation des captures sur le long terme. Le
gain théorique obtenu est en l'occurrence négligeable (fig. 2). Pour
un taux d'exploitation donné, les formes générales des courbes de
l'indice de diversité de Shannon et des captures en fonction de la
taille des zones refuge diffèrent. En effet, il n'existe pas réellement
de taille optimale de zones refuges concernant l'indice de diversité
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Indice de diversité de Shannon en fonction du taux de mortalité
par pêche F. Différentes tailles relatives de zone refuge sont
simulées (77? varie de 0 % à 80 %). La courbe en gras représente
l'indice de diversité obtenu sans mise en place de zone refuge.
de Shannon puisque globalement, plus la taille de la zone refuge est
importante, plus la diversité spécifique est importante avec un pal¬
lier obtenu pour des tailles relatives supérieures à 30 % quel que soit
le taux de mortalité par pêche simulé (fig. 3).
I Discussion
La particularité du présent travail réside dans l'investigation d'as¬
semblages multispécifiques pour l'étude des zones refuges comme
moyen de gestion des pêcheries. Les variables étudiées sont en effet
globales, elles concernent le comportement de la communauté mul-
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tispécifique dans son ensemble, permettant alors d'aborder la notion
de gestion écosystémique de la pêcherie. Les scénarios de pêche
simulés sont simplifiés et permettent tout d'abord de corroborer des
résultats déjà obtenus au niveau monospécifique. Un résultat fré¬
quemment obtenu dans les travaux de modélisation des zones
refuges est en effet qu'à forts taux d'exploitation, les zones refuges
permettent d'éviter la chute des captures sur le long terme (e.g.
Polacheck, 1990 ; Man et al, 1995 ; Guénette et Pitcher, 1999 ;
Hastings et Botsford, 1999). Dans le cadre de pêcheries multispéci¬
fiques généralistes et pour des taux d'exploitation supérieurs à
FMSY, les simulations réalisées à l'aide de Osmose montrent que
l'instauration de zones refuges pourrait permettre en outre de main¬
tenir les captures totales à un niveau élevé, souvent supérieur à celui
obtenu par une réduction directe équivalente de l'effort de pêche. À
chaque niveau d'exploitation (supérieur à FMSY), correspondrait une
taille optimale de zone refuge en termes de rendements de pêche sur
le long terme. La relation entre le rendement de pêche et la taille de
la réserve marine est en effet non linéaire (fig. 2) pour les fortes
valeurs de taux de mortalité par pêche F : à gauche de la courbe, les
rendements augmentent avec la taille des zones refuges. Ce phéno¬
mène est vraisemblablement hé à une meilleure survie des poissons
à l'intérieur des zones refuges résultant en une structure en âge des
populations incluant davantage d'individus matures et âgés. Les
surexploitations de croissance et de recrutement peuvent ainsi être
évitées tout en permettant le maintien des rendements de pêche par
la diffusion des adultes en dehors des zones protégées ainsi que la
dispersion de la production larvaire (Dugan et Davis, 1993 ;
Rowley, 1994 ; Guénette et Pitcher, 1999 ; Maury et Gascuel, 1999).
À droite de la courbe, les captures diminuent avec la taille de la
réserve marine. On suppose qu'alors, le système a atteint son niveau
de capacité de charge, celui-ci déterminant indirectement le niveau
de recrutement maximal toutes espèces confondues (Shin et Cury,
ce volume).
La variation de la diversité spécifique avec la taille des réserves
marines a également été simulée. Pour ce critère de gestion, plus la
taille de la zone protégée est importante, plus l'indice de diversité
de Shannon est élevé. Pour de forts taux d'exploitation, la mise en
place d'une zone refuge peut ne pas augmenter de manière signifi¬
cative les captures sur le long terme mais en revanche peut se tra-
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duire en une augmentation non négligeable de l'indice de diversité
de Shannon. Ce résultat suppose une réversibilité sur le long terme
des phénomènes de diminution de biomasse des populations, Le. la
condition minimale est qu'aucune espèce disparaisse du système.
En effet, l'indice de Shannon quantifie à la fois la richesse spéci¬
fique, ou nombre d'espèces, et la régularité de distribution d'abon¬
dance des espèces. Dans le cas où aucune zone refuge est instaurée,
les résultats des simulations montrent que la richesse spécifique ne
diminue pas pour des valeurs de F<0,7. Ainsi, pour des taux de mor¬
talité par pêche compris entre 0,45 et 0,7, ces valeurs étant naturel¬
lement théoriques, on peut considérer que la mise en place d'une
zone refuge entraîne sur le long terme une augmentation de la diver¬
sité de l'assemblage multispécifique exploité.
Les simulations effectuées suggèrent donc que par l'instauration de
zones refuges, il peut théoriquement y avoir un compromis entre les
objectifs de maximisation de la production et de protection de la
biodiversité marine. Pour ces deux critères, les résultats montrent
que dans le cas d'une gestion globale de la ressource, la diminution
de l'aire accessible à la pêche peut avoir un impact plus important
qu'une diminution directe équivalente de l'effort de pêche. En fait,
en préservant une zone interdite à la pêche, on ne préserve pas uni¬
quement une fraction de la ressource; ceci est déjà le cas pour les
diverses mesures de diminution de l'effort de pêche (quotas,
nombre d'engins de pêche, tailles de mailles...). La différence fon¬
damentale à explorer et étudier est que par l'instauration de réserves
marines, on préserve un réseau trophique, Le. un ensemble d'espèces
et d'interactions localisées dans le temps et l'espace. A contrario, la
diminution globale de l'effort de pêche ne permet pas toujours d'évi¬
ter les phénomènes de surexploitations locales qui peuvent avoir
pour conséquence la disparition de liens interspécifiques ayant leur
importance dans la dynamique globale du système.
La mise en place de zones refuge demeure toutefois un problème
complexe avec la nécessité de déterminer à la fois leur localisation,
leur nombre et leur taille, parfois même leur durée ou leur restric¬
tion à quelques espèces ou quelques activités d'extraction de bio¬
masse. Nous avons restreint nos simulations à l'étude de l'influence
de la taille des zones refuges. Les résultats montrent que ce para¬
mètre est réellement à prendre en compte si l'objectif de gestion est
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la maximisation des captures sur le long terme. En 1992, l'IUCN
(IUCN, 1992) s'était donné pour objectif de fermer 20 % des zones
côtières mondiales à la pêche d'ici l'an 2000. Cette mesure générale
qui avait essentiellement pour motivation d'éviter l'effondrement de
la ressource peut être considérée comme une application du prin¬
cipe de précaution dans un contexte où la plupart des stocks mon¬
diaux semblent être en situation de surexploitation. Les simulations
effectuées montrent en effet que pour des stocks en situation de sur¬
exploitation, la mise en place de zones refuge de tailles arbitraires
pourrait permettre d'augmenter la diversité des écosystèmes.
L'étude d'écosystèmes au cas par cas permettrait ultérieurement la
recherche de tailles optimales de zones refuges en vue d'augmenter
les rendements de pêche, en prenant notamment en considération le
niveau d'exploitation initial de la ressource. De nombreuses études
montrent en outre que le caractère plus ou moins diffusif ou migra¬
toire de la ressource conditionne l'effet des zones refuges (Beverton
et Holt, 1957 ; Polacheck, 1990 ; Attwood et Bennett, 1995 ;
Guénette et Pitcher, 1999 ; Maury et Gascuel, 1999). L'influence de
cet aspect de la dynamique de la ressource n'est pas considérée dans
cette étude. Les résultats sont donc à relativiser dans un contexte de
simulation où les déplacements des bancs de poissons sont liés aux
actions de recherche des densités les plus fortes en proies poten¬
tielles (Shin et Cury, ce volume). En outre, l'hypothèse de disper¬
sion larvaire, qui reproduit le fait que les aires de rétention larvaire
et les aires de distribution des adultes ne sont pas les mêmes pour
beaucoup d'espèces, a vraisemblablement une influence sur l'effica¬
cité des zones refuges puisqu'elle permet de fournir régulièrement
de nouvelles recrues dans les zones pêchées (Guénette étal, 1998),
le refuge jouant alors le rôle de source et la pêche de puits (Roberts,
1998).
Dans ce cadre de simulation précis, l'utilisation du modèle Osmose
a permis de faire émerger des résultats simples par la confrontation
de deux critères de gestion de l'exploitation de communautés mul¬
tispécifiques, avec pour objectif une meilleure compréhension des
phénomènes consécutifs à la mise en place de zones refuge. L'étude
de cas réel est envisagée dans le futur ; des schémas migratoires et
de diffusions spécifiques devront alors être pris en compte.
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